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Abstrakt 
Lignin je nezbytnou součástí všech cévnatých rostlin. Novější výzkumy dokazují jeho 
přítomnost také u některých rostlin bezcévných. Lignin je pro své vlastnosti důležitý pro růst 
a vývoj rostliny, mechanickou odolnost pletiv a také hraje roli v odpovědi na stresové 
podmínky. Lignin je aromatický heteropolymer, tvořený hlavně klasickými ligninovými 
jednotkami – guajacylem (G), syringylem (S) a p-hydroxyfenylem (H). Ligninové jednotky se 
ukládají v různém množství a poměru, což vede k rozmanité struktuře, a to nejen na úrovni 
druhové, ale také na úrovni jednotlivých orgánů či typů buněk. Rozmanitost ligninu zvyšují 
také “netradiční“ monomery. Lignifikace, tedy tvorba a ukládání ligninu, je složitý a přesně 
řízený proces, který zahrnuje syntézu monolignolů v cytoplasmě, jejich transport do buněčné 
stěny a následnou polymeraci. Procesu lignifikace se účastní celá řada enzymů a recentní 
studie postupně odhalují mechanismy regulace lignifikace v různých buňkách rostlinného těla. 
Cílem této bakalářské práce je proto shrnutí poznatků o významu, syntéze a ukládání ligninu, 
dále porovnání mechanismů regulujících lignifikaci u různých typů rostlinných buněk – 
cévních elementů, sklerenchymatických buněk a buněk endodermis. Zajímavé je, že 
lignifikace v xylému probíhá částečně buněčně neautonomně. K lignifikaci cévních elementů 
přispívají syntézou monolignolů okolní živé parenchymatické buňky. Vznik Casparyho 
proužků v endodermis naopak představuje velmi specificky řízenou lokální depozici ligninu 
do buněčné stěny pouze v místě vznikajícího Casparyho proužku.    
 
Klíčová slova 









 Lignin is an essential compound of all vascular plants. Recent studies have also shown 
its presence in non-vascular plants. Lignin is important for plant growth and development, 
provides a mechanical support to plant tissues and is also a major player in the response of 
plants to various stresses. Lignin is an aromatic heteropolymer and comprises classical lignin 
units – guaiacyl (G), syringyl (S) and p-hydroxyfenyl (H). The amount and ratio of these 
lignin units varies among plant species, organs and cell types. Nontraditional monomer units 
that can be deposited in lignin also increase the variety of lignin. Lignification, i.e. the 
formation and deposition of lignin, is a complex and precisely controlled process involving 
the synthesis of monolignols in the cytoplasm, their transport into the cell wall and subsequent 
polymerization. A number of enzymes are involved in the lignification process, and recent 
studies are gradually revealing the mechanisms of lignification regulation in various cells of 
plant body. This bachelor thesis summarizes the knowledge of the importance, synthesis and 
deposition of lignin, and also compares the mechanisms regulating lignification in different 
types of plant cells – tracheary elements, sclerenchyma and endodermal cells. An interesting 
phenomenon of lignification in xylem is the fact that it is partially non-cell autonomous. 
Living neighbouring parenchyma cells, which synthesize monolignols, contribute to 
lignification of tracheary elements. Conversely, the formation of the Casparian bands in the 
endodermis represents a very specifically directed local deposition of lignin into the cell wall 
only at the site of the emerging Casparian band. 
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4CL    4-kumarát:koenzymA-ligáza (z angl. 4-Coumarate:CoA Ligase) 
ABC    Transportéry ABC typu (z angl. ATP Binding Casette) 
AtABCG29/PDR1 ABC transportér z podskupiny PDRP1 u Arabidopsis thaliana (z 
angl. Pleiotropic Drug Resistance) 
C3H    p-kumarát-3-hydroxyláza (z angl. p-coumarate 3-hydroxylase) 
C4H    Cinamát 4-hydroxyláza (z angl. Cinnamate 4-hydroxylase) 
CAD Cinnamylalkoholdehydrogenáza (z angl. Cinnamyl Alcohol 
Dehydrogenase) 
CASP  Proteiny membránové domény Casparyho proužku (z angl. 
Casparian Strip Membrane Domain Proteins) 
CCoAOMT   Kafeyol-CoA-O-methyltransferáza (z angl. Caffeoyl-CoA  
    O-methyltransferase)    
CCR    Cinnamyl-CoA-reduktáza (z angl. Cinnamoyl-CoA Reductase) 
CIF    Casparian Integrity Factor 
CoA    Koenzym A (z angl. Coenzyme A) 
COMT   O-methyltransferáza (z angl. Caffeic acid O-methyltransferase) 
CP     Casparyho proužek  
CSD Membránová doména Casparyho proužků (z angl. Casparian 
Strip membrane Domain) 
CYP84, 98 Cytochrom P450 dependentní monooxygenáza 84, 98 (z angl. 
Cytochrome P450 dependent monooxygenase) 
DIR     Dirigent protein 
ESB1    Dirigent protein ESB1 (z angl. Enhanced Suberin 1) 
F5H    Ferulát-5-hydroxyláza (z angl. Ferulate-5-hydroxylase) 
G    Guaiacyl 
GFP    Zelený fluorescenční protein (z angl. Green Fluorescent Protein) 
H    p – hydroxyfenyl  
H2O2    Peroxid vodíku 
LAC4, 11, 17   Lakáza 4, 11, 17 (z angl. Laccase) 
LRR-RLK Receptorová kináza s doménou bohatou na leucin (z angl. 
Leucin-rich-repeat Receptor-like Kinase) 
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LOTR Protein regulující vznik Casparyho proužků (z angl. Lord Of 
The Ring) 
MYB36, 46, 83, 85 Transkripční faktory s MYB doménou (z angl. Myb Domain 
Protein 36, 46, 83, 85) 
NST1  Transkripční faktor s NAC (NAM, ATAF1/2, CUC2) doménou 
regulující ukládání sekundární stěny (z angl. Nac Secondary 
wall Thickening promoting factor1) 
PAL  Fenylalaninamoniaklyáza (z angl. Phenylalanine Ammonia-
lyase) 
PER03, 09, 64, 72  Peroxidáza 03, 09, 64, 72 (z angl. Peroxidase) 
S    Syringyl 
SGN3  Receptorová kináza ze skupiny LRR-RLK, podílející se na 
vzniku Casparyho proužků (z angl. Schengen3) 
SGN4/RBOHF  Oxidáza podílející se na lignifikaci Casparyho proužků (z angl. 
Schengen4/Respiratory Burst Oxidase Homolog F) 
SND1/NST3 Transkripční faktor s NAC (NAM, ATAF1/2, CUC2) doménou 
regulující ukládání sekundární stěny (z angl. Secondary wall-
associated Nac Domain protein1/ Nac Secondary wall 
Thickening promoting factor3) 
SND2 Transkripční faktor s NAC (NAM, ATAF1/2, CUC2) doménou 
regulující ukládání sekundární stěny (z angl. Secondary wall-
associated Nac Domain protein2) 
TPST/SGN2 Sulfotransferáza regulující vznik Casparyho proužků (z angl. 
Tyrosylprotein Sulfotranferaze/Schengen2) 
VND6, 7  Transkripční faktor s NAC (NAM, ATAF1/2, CUC2) doménou 
regulující ukládání sekundární stěny (z angl. Vascular related 






Lignin je po celulóze nejrozšířenějším přírodním polymerem na planetě Zemi (Boerjan 
a kol., 2003). Název lignin pochází z latinského lignum, v českém překladu dřevo. Ve starší 
literatuře se můžeme setkat s názvem native lignin nebo protolignin (Brauns, 1952). Pro své 
vlastnosti se stal lignin klíčovým v období přechodu rostlin z vodního prostředí do prostředí 
terestrického. Zajistil díky svým vlastnostem lepší adaptaci rostlin na nové prostředí (Boyce a 
kol., 2004; Martone a kol., 2009). Lignin se nachází ve všech cévnatých rostlinách (Boerjan a 
kol., 2003), novější výzkumy však dokazují, že se lignin nachází i v některých bezcévných 
rostlinách (Martone a kol., 2009). 
U cévnatých rostlin se lignin ukládá v různých typech buněk a může mít více než 
jednu funkci. Mezi nejvýraznější funkce patří mechanická odolnost buněčných stěn, čímž je 
umožněn růst rostliny do výšky, stabilitu cévních elementů nezbytnou pro transport vody a 
minerálních látek po celé rostlině i do velkých vzdáleností, ochranu před těžkými kovy, 
patogeny a dalšími nežádoucími látkami (Boerjan a kol., 2003; Campbell a Sederoff, 1996; 
Fahn, 1990). Lignin je důležitou součástí např. vodivých pletiv, sklerenchymu, osemení, 
endodermálních a exodermálních Casparyho proužků (Barros a kol., 2015). Lignin hraje 
významnou roli v odpovědi rostlin na stresové faktory, např. může docházet k indukované 
lignifikaci v okolí místa poranění. 
Vodivá pletiva představují nezbytnou část suchozemských cévnatých rostlin, 
vzhledem k jejich schopnosti transportovat vodu, organické a anorganické látky po celém těle 
rostliny. Vodivá pletiva jsou tvořena dřevní a lýkovou částí, xylémem a floémem. Xylém 
zajišťuje transport vody a minerálních látek z kořene do prýtu, floém zajišťuje transport 
asimilátů (látek vzniklých fotosyntézou) z místa zdroje do místa spotřeby. (Fahn 1990; 
Votrubová 1997). Lignin je klíčový v sekundárních buněčných stěnách xylému, kde zajišťuje 
vysokou pevnost a odolnost těchto buněk, což je nezbytné pro jejich schopnost zajistit 
xylémový tok (Boyce a kol., 2004). 
Sklerenchym slouží díky lignifikaci buněčných stěn jako mechanická opora především 
u základních rostlinných pletiv, nalezneme ho však i ve vodivých a krycích pletivech. 
Vyskytuje se ve formě sklerenchymatických vláken nebo sklereid (Fahn 1990). 
Velmi speciální typ lignifikace představují Casparyho proužky, které se nacházejí 
v kořenové endodermis (v některých případech i exodermis) cévnatých rostlin. Endodermis je 
nejniternější vrstva primární kůry a obklopuje střední válec – stélé, ve kterém se nacházejí 
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vodivá pletiva. Exodermis je vnější vrstva primární kůry. Casparyho proužky jsou 
lignifikované, popřípadě suberinizované, oblasti buněčných stěn endodermálních 
(exodermálních) buněk, které tvoří efektivní apoplastickou bariéru (Enstone a Peterson, 1997; 
Perumalla a Peterson, 1986).  
Tato bakalářská práce si klade za cíl stručně shrnout dosavadní poznatky o struktuře a 
syntéze ligninu v cévnatých rostlinách. Jako hlavním cílem se pak zabývá mechanismy 
lignifikace u různých typů rostlinných buněk – především cévních elementů, sklerenchymu a 
endodermálních buněk s Casparyho proužky. Dále popisuje indukovanou lignifikaci a 
okrajově představuje lignin v jeho evolučním kontextu. 
 
2. LIGNIN 
2.1 Struktura ligninu 
Lignin je hydrofobní, racemický, aromatický heteropolymer. Lignin se označuje jako 
heteropolymer z důvodu jeho nepravidelné struktury. U ligninu nenalezneme pevnou 
strukturu, ani pravidelně opakující se úseky. Jak shrnuje Boerjan a kol., (2003), hlavními 
stavebními kameny ligninu jsou ligninové prekurzory nazývané monolignoly. Jsou to nestálé, 
toxické látky, které rostliny nemohou ukládat ve velkém množství a musí je stabilizovat 
glykosylací fenol-hydroxylové skupiny (Whetten a Sederoff, 1995). Monolignoly jsou tři 
hydroxyskořicové (hydroxycinnamyl) alkoholy, které se od sebe liší stupněm metoxylace: 
koniferylalkohol (M1G coniferyl alcohol), sinapylalkohol (M1S sinapyl alcohol) a p-
kumarylalkohol (M1H p-coumaryl alcohol) (obrázek č. 1) (Boerjan a kol., 2003; Campbell a 
Sederoff, 1996). Koniferylalkohol obsahuje  jednu -arylOCH3 skupinu, sinapylalkohol 
obsahuje tyto skupiny dvě, a p-kumaryalkohol neobsahuje žádnou (Davin a Lewis, 2005). 
Monolignoly vytvářejí ligninové podjednotky, které se nazývají guajacyl (G), syringyl (S) a 
p-hydroxyfenyl (H) (Boerjan a kol., 2003). Dále se také mohou do ligninu inkorporovat jiné 
látky než jen monolignoly, například hydroxyskořicové aldehydy, hydroxyskořicové kyseliny, 
dihydrokoniferyl alkohol, ferulátové monolignoly a další (Zhao, 2016). Díky tomu vzniká ve 
výsledném polymeru značná rozmanitost. Za zmínku dále stojí i nedávno popsaný 
homopolymer caffeoyl alkoholu – C jednotky, které se nachází např. u Vanilla planifolia nebo 
u některých Cactaceae (Chen a kol., 2012). 
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Jak shrnuje Vanholme a kol., 2010, struktura, množství i složení ligninu se liší 
v závislosti na rostlinném druhu. Dalšími faktory mohou být růstová fáze, ve které se daná 
rostlina nachází, věk rostliny, nepříznivé podmínky okolí, a další. Druhové rozdíly nacházíme 
i v poměru ligninových jednotek. Nahosemenné rostliny (Pinophyta) mají lignin složený 
převážně z G jednotek, pouze ojediněle se u nich mohou vyskytnout H jednotky. S jednotky 
se u nich nevyskytují vůbec (Creighton a kol., 1944). Zvláštní případ však tvoří jinan 
dvoulaločný (Ginkgo biloba), který řadíme k nahosemenným. U jinanu byla objevena dráha 
k syntéze S – jednotek, ale pouze v buněčné kultuře, nikoliv celistvých rostlinách (Novo Uzal 
a kol., 2009), přestože u ostatních nahosemenných tato dráha chybí (Creighton a kol., 1944). 
U krytosemenných rostlin (Magnoliophyta) se lignin skládá z G a S jednotek, obsah G 
jednotek se pohybuje okolo 35-49%, obsah S jednotek okolo 40-61% a stopové množství H 
jednotek. Trávy však obsahují větší množství H jednotek, a to okolo 4-15% H jednotek 
(Kumar a kol., 2016; Vogel, 2008). Kapraďorosty (Monilophyta) obsahují jednotky H a G. 
Přesličky (Equisetophyta) a Dennstaedtiaceae, které také patří do skupiny kapraďorostů, 
obsahují navíc ještě jednotky S. Plavuně (Lycophyta) obsahují jednotky H a G, avšak třída 
vranečků (Selaginellopsida) obsahuje navíc jednotky S (Jin a kol., 2005). Struktura, množství 
i složení ligninu se také může lišit v různých typech buněk v rostlině (Donaldson, 1994). 
Například u smrku černého (Picea mariana) bylo zjištěno, že hlavní složkou střední lamely 
jsou H jednotky, naopak G jednotky jsou více zastoupeny v sekundárních buněčných stěnách 
xylému (Whiting a Goring, 1982). 
 
Obr.1: Hydroxyskořicové alkoholy – p-kumarylalkohol, koniferylalkohol a sinapylalkohol  
Převzato a upraveno z: Hatfield a Wermerris (2001) 
 
p-kumarylalkohol koniferylalkohol sinapylalkohol 
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2.2 Lignin v evolučním kontextu 
Důkazy o metabolismu monolignolů a jejich syntéze v raně terestrických rostlinách 
potvrzují fakt, že lignin byl klíčový v době před 480 – 360 miliony let, při procesu přechodu 
rostlin z vodního do terestrického prostředí (Kenrick a Crane, 1997). Molekulární 
fylogenetická data naznačují, že se suchozemské rostliny vyvinuly ze streptofytních řas (De 
Vries a Archibald, 2018). U odvozenějších zástupců současných streptofytních řas byly 
detekovány ligninu podobné komponenty. Konkrétně u několika zástupců rodu Coleochaeta 
byly imunodetekcí i biochemickými metodami detekovány ligninu podobné polymery 
vznikající radikálovou polymerací hydroxyskořicových alkoholů (Sørensen a kol., 2011). U 
bazálnějších streptofytních řas (např. u Klebsormidium flaccidum) pak byly nalezeny ortology 
fenylalaninamoniaklyázy, tedy klíčového enzymu stojícího na začátku fenylpropanoidní dráhy 
vedoucí k syntéze monolignolů. Je tedy pravděpodobné, že stavba buněčné stěny a výskyt 
ligninových polymerů byla klíčová pre-adaptace pro evoluci suchozemských rostlin z této 
skupiny řas (Sørensen a kol., 2011).  
Dříve platila představa, že lignin byl evoluční novinkou jen cévnatých rostlin a jejich 
předchůdců, a dnes se nalézá pouze v této skupině rostlin. Recentně však byl detekován pravý 
lignin u Calliarthron cheilosporioides z kmene ruduch. V této ruduše byla objevena 
sekundární buněčná stěna a všechny tři ligninové jednotky (H, G a S). Zde má lignin 
nejpravděpodobněji ochrannou funkci proti mikroorganismům a proti UV záření. Toto zjištění 
přineslo mnoho dalších otázek ohledně konvergentní evoluce (Martone a kol., 2009). 
Konvergentní evoluce označuje takový druh evoluce, kdy se u nepříbuzných organismů 
tlakem okolí mohou vyvinout stejné komponenty.  
Dále lze zmínit evolučně nejmladší vyšší rostliny, které nemají vyvinuté pravé cévní 
svazky, a to jsou mechorosty (Bryophyta). Přestože nepanuje jednoznačná shoda o 
fylogenetických vztazích mezi cévnatými rostlinami (Tracheophyta) a jednotlivými 
skupinami mechorostů (hlevíky, játrovky a mechy) (Puttick a kol., 2018), lze obecně říci, že 
se u mechorostů nenachází pravý lignin (Weng a Clint, 2010). Hromadí se pouze flavonoidy a 
lignany – dehydrodimery monolignolů (Basile a kol., 1999; Cullmann a Becker, 1999; Takeda 
a kol., 1990). Je však zajímavé, že konkrétně u Physcomitrella patens můžeme nalézt ortology 
všech enzymů potřebných pro syntézu p-kumarylalkoholu a koniferylalkoholu, jak shrnují 
Weng and Clint 2010. Konkrétně byly nalezeny například čtyři ortology 4CL (4-
kumarát:koenzymA-ligáza) (Silber a kol., 2008). 
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Recentní práce týmu Renault a kol. (2017) navíc ukazuje, že pre-ligninová dráha je u 
Physcomitrella patens nezbytná pro správný vývoj rostliny. Tato práce se zaměřuje na tvorbu 
kutikulárních biopolymerů u P. patens, které vznikají dráhou kyseliny askorbové a jsou pro P. 
patens nezbytné. V jedné z částí této dráhy dochází k přeměně kyseliny threonové na p-
kumaroyl-CoA, následuje přeměna na p-kumaroyl-threonát až ke caffeoyl-threonátu, a to díky 
enzymu z rodiny CYP98 (patřící mezi cytochrom P450 dependentní monooxigenázy). 
Konečným produktem této dráhy jsou kutikulární biopolymery. U krytosemenných rostlin 
probíhá fenylpropanoidní dráha (popsána podrobně v následující kapitole) začínající 
kyselinou šikimovou, dále se v této dráze nachází p-kumaroyl-CoA, který je díky enzymu 
rodiny CYP98 měněn na p-kumaroyl-šikimát. Celý proces je zakončený ligninem. Výskyt 
enzymů ze stejné rodiny prokazuje blízkost těchto drah (Renault a kol., 2017).  
Gen PpCYP98 je u P. patens exprimován ve vyvíjecích se gametoforech, 
reprodukčních orgánech, embryích a sporofytech. Mutace v genu PpCYP98 
způsobuje přerušení dráhy kyseliny askorbové, tudíž nedojde k tvorbě kutikulárních 
biopolymerů, což vede k neschopnosti růst do výšky a výrazným deformacím ve vývoji 








Obr.2: Vzhled Physcomitrella patens 
bez narušení syntézy kutikulárních 
polymerů – rostliny divokého typu (A, 
B); Physcomitrella patens s narušenou 
funkcí genu PpCYP98 vykazující 
defekty ve vývoji gametoforů (C, D) 










Lignifikace je nevratný proces, jehož konečným produktem je lignin. Může být 
součástí normálního vývoje rostliny, nebo může být indukovaná. Nejčastěji lignifikují 
sekundární buněčné stěny, ale lignifikovat mohou i primární stěny a střední lamely. Samotný 
proces lignifikace se rozděluje do tří základních kroků – biosyntéza monolignolů, doprava 
monolignolů k místu, kde se bude lignin ukládat a polymerizace, která vede ke konečné 
depozici ligninu v podobě heteropolymeru.  
3.1 Syntéza monolignolů 
Jak shrnuje několik recentních review, za první krok syntézy ligninu lze označit 
fenylpropanoidní dráhu (Boerjan a kol., 2003; Raes a kol., 2003; Vanholme a kol., 2010; 
Vanholme a kol., 2019; Zhao, 2016). V této dráze vznikají deriváty fenylalaninu, který je 
syntetizován šikimátovou drahou v plastidech. Na počátku tedy stojí ve většině případů 
fenylalanin (u trav to může být i tyrosin) (Vanholme a kol., 2019), který je díky enzymům 
přeměňován až k H, G a S jednotkám ligninu. Celý proces probíhá v cytosolu rostlinné buňky 
za přítomnosti řady enzymů, které jsou nezbytné. Proces fenylpropanoidní dráhy, 
meziprodukty a enzymy jsou podrobně znázorněny na obrázku č. 3. 
Prvním enzymem ve fenylpropanoidní dráze je PAL (fenylalaninamoniaklyáza), který 
katalyzuje neoxidativní deaminaci fenylalaninu. Při tomto procesu vzniká kyselina trans-
skořicová a NH3 (amoniak) (Jones, 1983; Whetten a Sederoff, 1995). Dalším proteinem 
řídícím přeměnu kyseliny trans – skořicové na kyselinu p-kumarovou je C4H (cinamát-4-
hydroxyláza) (Mizutani a kol., 1997; Russell, 1970). Enzym C4H patří do skupiny cytochrom 
P450 dependentních monooxydogenáz, spolu s enzymy C3H (p-kumarát-3-hydroxyláza) a 
F5H (ferulát-5-hydroxyláza), které mají ve fenylpropanoidní dráze také svou roli. Enzymy 
z rodiny cytochrom P450 dependentních monooxygenáz jsou membránové proteiny 
asociované s membránou endoplazmatického retikula, dnes dobře prozkoumané a popsané 
(Chapple, 1998). Dalším krokem dráhy je přeměna p-kumarátu na p-kumaryl-CoA, 
zprostředkovaná enzymem 4CL (4-kumarát:CoA-ligáza) (Lee a kol., 1997). Po tomto kroku 
se fenylpropanoidní dráha rozděluje do dvou směrů. Jeden směr vede k H jednotkám ligninu, 
druhý směr vede k S a G jednotkám ligninu, a bude se dělit později. Pokud se vydáme 
směrem k H jednotkám, následuje enzym CCR (cinnamyl-CoA-reduktáza), který mění p-
kumaryl-CoA na p-kumarylaldehyd (Gross a kol., 1973). CAD 
(cinnamylalkoholdehydrogenáza) je posledním enzymem ve fenylpropanoidní dráze a je 
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nezbytná pro redukci skořicových aldehydů na příslušné alkoholy, jeho aktivitou tedy v tomto 
směru dráhy vzniká p-kumarylalkohol (Walter a kol., 1988). V případě druhého směru je p-
kumaryl-CoA postupně přeměněn až na ferulyl-CoA, musí tedy dojít k jeho metoxylaci na 
uhlíku C3. Této přeměny se účastní dva enzymy, a to enzym HCT (p-hydroxycinnamyl-
CoA:chinát/šikimát-p-hydroxycinnamyltransferáza) (Hoffmann a kol., 2003), patřící do 
skupiny acetyltransferáz a a dále již dříve uvedený enzym C3H. Enzym CCoAOMT (kafeyol-
CoA-O-methyltransferáza) řídí metylaci kafeoyl-CoA na feruloyl-CoA (Ye a kol., 1994). 
Ferulyl-CoA je dále přeměněn na koniferylaldehyd enzymem CCR. V tomto okamžiku se 
dráha opět rozděluje do dvou směrů. Ve směru ke G jednotkám se zapojuje už jen enzym 
CAD, který v tomto případě mění koniferylaldehyd na koniferalkohol. Ve druhém směru, tedy 
ve směru k S jednotkám, probíhá ještě druhá metoxylace, tentokrát na uhlíku C5. Tu zajišťují 
dva enzymy cytochrom P450 dependentní monooxygenáza F5H a následně COMT (O-
methyltransferáza) (Ye a kol., 1994). Dochází ke změně koniferylaldehydu přes 5-
hydroxykoniferaldehyd na sinapylaldehyd. Posledním krokem je opět zapojení CAD a 
















Obr.3: Schéma fenylpropanoidní dráhy 
Enzymy působící ve fenylpropanoidní dráze: PAL (fenylalaninamoniaklyáza), C4H (cinamát 4-
hydroxyláza), 4CL (4-kumarát:CoA-ligáza), HCT (p-hydroxycinnamyl-CoA:chinát/šikimát-p-
hydroxycinnamyltransferáza) CCR (cinnamyl-CoA-reduktáza), C3H (p-kumarát-3-hydroxyláza), 
CCoAOMT (kafeyol-CoA-O-methyltransferáza), COMT (O-methyltransferáza), F5H (ferulát-5-
hydroxyláza) a CAD (cinnamylalkoholdehydrogenáza). 




Z experimentů na Arabidopsis je vyvozeno, že genů potřebných pro lignifikaci je 
celkem 14 a jsou to konkrétně PAL1-4, C4H, 4CL1-2, HCT, C3H1, CCoAOMT1, CCR1, 
F5H1, COMT a CAD6 (Raes a kol., 2003). Geny a následně enzymy mají ve fenylpropanoidní 
dráze svou (z velké části) nezastupitelnou roli, kterou můžeme prokázat pomocí transgenních 
rostlin = mutantů, u nichž je pomocí genetických modifikací ovlivněna exprese určitých genů. 
Následně můžeme sledovat změny v množství daných enzymů a dopad na proces lignifikace. 
PAL geny byly u Arabidopsis nalezeny čtyři – PAL1-4 (Ohl a kol., 1990). Každý 
z genů je během lignifikace exprimován v různém množství a mimo lignifikaci mají také jiné 
funkce (Olsen a kol., 2008). PAL geny byly prokázány i u jiných rostlinných druhů, například 
u rýže (Minami a kol., 1989), u Bambusa oldhamii (Hsieh a kol., 2011), u Lycoris radiata 
(Jiang a kol., 2011) a dalších, a nachází se u nich v různých počtech ortologů. PAL geny lze 
nalézt také u zelených řas (Chlorophyta), konkrétně u váleče koulivého (Volvox), nebo u říše 
hub (Fungi), konkrétně u Laccaria bicolor, zástupce rodu lakovek (Xu a kol., 2009). PAL 
geny a jejich funkce jsou intenzivně zkoumány na transgenních rostlinách. Jako příklad lze 
uvést práci Huang a kol. (2010) zabývající se vícenásobnými pal mutanty Arabidopsis pal1-
pal2 a pal1-pal2-pal3-pal4. Tito mutanti vykazují snížený obsah ligninu (především mutant 
ve všech čtyřech PAL genech), což má za následek například zhoršený růst a menší odolnost 
vůči vodnímu stresu. Mimo účasti PAL genů na lignifikaci z výsledků vyplývají i jejich další 
funkce. Dvojitý mutant Arabidopsis pal1-pal2 vykazuje změny v antokyanové dráze a 
nedochází u něj k následnému ukládání antokyanů v různých pletivech, což zhoršuje jeho 
ochranu proti UV záření. Je však fertilní a produkuje polyfenolický tanin, který se ukládá 
v semenech. Semena jsou díky taninu žlutá, což u divokých forem Arabidopsis není běžné. 
Čtyřnásobný mutant Arabidopsis pal1-pal2-pal3-pal4 vykazuje sterilitu a omezený růst. Další 
příklad experiment na transgenních rostlinách je uveden v práci Bate a kol. (1994) analyzující 
Nicotiana tabacum s mutacemi v genu PAL. Práce dokazuje, že se PAL enzymy stávají pro 
fenylpropanoidní dráhu limitujícím faktorem až v případě snížení jejich hladiny o 75-80 %. 
Z důsledků tedy vyvozujeme, že snížení PAL enzymů do určité hladiny v některých případech 
nemusí znamenat rozsáhlý zásah do samotné tvorby ligninu. 
Pro druhý enzym fenylpropanoidní dráhy C4H se dříve předpokládal pouze jeden C4H 
gen (Mizutani a kol., 1997). Pozdější analýzou byly zjištěny dvě třídy C4H genů, jak 
Nedelkina a kol. (1999) dokládají v experimentu zaměřeném na fazol obecný (Phaseolus 
vulgaris), u kterého se vyskytují obě třídy. U Arabidopsis se předpokládá, že II. třída C4H 
genů se během evoluce vytratila, dnes u něj figuruje pouze gen patřící do I. třídy (Raes a kol., 
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2003). Sykes a kol. (2015) ve své práci na Eucalyptus prokazují snížený obsah ligninu při 
utišení exprese CH4. 
Jednou z prvních prací zabývajících se genem 4CL je práce Kuhn a kol. (1983) s 
petrželí zahradní (Petroselinum hortense), jejíž izolované buňky byly vystaveny UV záření, 
nebo byly ošetřeny houbovými elicitory, a následně u nich pak byla zkoumána hladina 
enzymu 4CL. U Arabidopsis byly zjištěny čtyři 4CL geny a devět 4CL – like genů (Ehlting a 
kol., 1999). 4CL geny se řadí do dvou tříd, 4CL1, 4CL2 a 4CL4 tvoří jednu třídu, 4CL3 gen 
sám tvoří třídu druhou. 4CL – like geny tvoří třídu samostatnou (Raes a kol., 2003). U jiných 
rostlinných druhů byly detekovány různé počty členů této rodiny genů. U dvou druhů topolu 
(Populus euphratica, Populus pruinosa) bylo zjištěno dvacet 4CL genů, u vrby (Salix 
suchowensis) bylo nalezeno dvanáct 4CL genů (Zhang a kol., 2015). 4CL enzymy katalyzují 
více reakcí ve fenylpropanoidní dráze (Lee a kol., 1997; Zhang a kol., 2015). V roce 1999 Hu 
a kol. dokázali na transgenních Populus tremuloides, že v případě snížení exprese genu pro 
enzym 4CL dochází k snížení obsahu ligninu v rostlině. Pokud dojde ke snížení ligninu na 
45% původního obsahu, Populus tremuloides kompenzuje tuto ztrátu 15% nárůstem obsahu 
celulózy (Hu a kol., 1999). 
CAD genů je celkem devět, a řadí se do tří tříd – CAD I. třídy (CAD2, CAD6), CAD II. 
třídy (CAD3, CAD4, CAD5), CAD III. třídy (CAD1, CAD7, CAD8), gen CAD9 se neřadí ani 
do jedné z tříd a stojí samostatně (Raes a kol., 2003). Všech devět genů CAD bylo 
experimentálně nalezeno u Arabidopsis, pro lignifikaci jsou nezbytné geny CAD I. třídy 
(Sibout a kol., 2003). Z experimentů na borovici kadidlové (Pinus taeda) vyplývá, že pokud 
je enzym CAD v přirozené hladině, dochází k ukládání klasických ligninových monomerů. 
V případě snížení hladiny enzymu CAD, Pinus taeda ukládá do ligninu různorodé chemické 
látky. Dalším projevem je i viditelně odlišné zbarvení dřeva (MacKay a kol., 1997; Ralph a 
kol., 1997).  
HCT gen u Arabidopsis také pouze jeden (Raes a kol., 2003). Práce Li a kol. (2010) 
dokládá nezbytnost enzymu HCT pro lignifikaci a správný vývoj rostliny. Mutanti 
s narušenou funkcí tohoto enzymu vykazují snížení celkového obsahu ligninu o 80 %, změnu 
poměru ligninových jednotek a zakrnělý růst. Tato práce dále dokazuje, že lze fenotyp 
mutanta částečně zvrátit a vykompenzovat chybějící enzym přidáním enzymu zcela jiného. 
Tato práce na transgenní rostlině Arabidopsis znázorňuje následky kompenzace chybějícího 
enzymu HCT enzymem F5H z vranečku, konkrétně ze Selaginella moellendorffii. Na obrázku 
č. 4 je porovnán růst HCT-RNAi mutantů Arabidopsis, u kterých byla navozena RNA 
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interference vůči genu HCT. V jednom případě byl do mutanta vnesen gen pro enzym F5H 
z vranečku, do druhého mutanta gen z vranečku vnesen nebyl. Z výsledků vyplývá, že mutant 
s vnesením F5H vykazuje rychlejší růst, zatímco mutant bez vnesení roste pomaleji a je 
zakrslého vzrůstu. Tento výsledek naznačuje možnou alternativu syntézy G a S podjednotek 
ligninu. Další zajímavostí je vnesení F5H ze Selaginella, tedy výrazně evolučně původnější 
rostliny do Arabidopsis.  
Genů C3H je několik, u Arabidopsis identifikovány tři – C3H1-3 (Raes a kol., 2003). 
CCoAOMT genů bylo u Arabidopsis detekováno sedm a řadí se do dvou tříd (Raes a kol., 
2003; Zhong a kol., 1998). V některých případech může mít snížení hladiny určitého enzymu 
negativní dopad na tvorbu ligninu, ale zvýší se produkce jiných látek, což dokazuje i práce 
Shaipulah a kol. (2016) popisující následky snížení exprese CCoAOMT u bílého kultivaru 
Petunia hybrida ‘Mitchell’. Tato práce dokazuje, že v případě snížení hladiny enzymu 
CCoAOMT dochází ke snížení celkového obsahu ligninu, ale zvýší se produkce antokyanů, a 
původně bíle kvetoucí kultivar Petunia mění zbarvení květů na světle fialové (obrázek č. 5). 
Lignin i antokyany jsou deriváty fenylalaninu, a začátek fenylpropanoidní dráhy pro jejich 






Obr.4: Vzhled mutantů Arabidopsis s navozenou 
interferencí vůči genu HCT (tt4-2 HCT-RNAi) 
bez vnesení (-SmF5H) nebo s vnesením 
(+SmF5H) genu kódujícího F5H enzym ze S. 
moellendorffii. 
Jako kontrolní genotyp je zde linie Arabidopsis 
bez enzymu CHS (chalkonsyntázy; linie tt4-2), 
nefunčknost tohoto enzymu se nicméně na 
fenotypu rostlin neprojevuje. 




jasně dokazuje roli enzymu CCoAOMT v syntéze ligninových podjednotek (Shaipulah a kol., 
2016). 
 
F5H geny se v Arabidopsis se nachází dva – F5H1 a F5H2 (Raes a kol., 2003). 
Objevení F5H charakterizovalo novou skupinu CYP84, spadající do rodiny cytochrom P450 
dependentních monooxygenáz (Meyer a kol., 1996). Nadměrná exprese genů F5H také vede 
k různým změnám v nově vznikajícím ligninovém polymeru (Weng a kol., 2010b). Pokud se 
u transgenní Arabidopsis sníží hladina enzymu F5H, který je esenciální pro tvorbu S jednotek, 
dochází k narušení jejich tvorby a následně i strukturním rozdílům ve vznikajícím ligninu 
(Chapple a kol., 1992). 
U Arabidopsis je znám pouze jeden COMT gen (Raes a kol., 2003) a dva CCR geny, 
CCR1 a CCR2, dále jen CCR – like geny (Lauvergeat a kol., 2001). Mutanty v genech CCR se 
zabývá například práce Thévenin a kol. (2011), která poukazuje na nezbytnost CCR enzymu 
nejen na lignifikaci, ale i na vývoj Arabidopsis. 
3.2 Transport monolignolů 
K tomu, aby mohl nastat proces polymerace ligninu, je nutné dopravit nově vzniklé 
monolignoly do místa lignifikace, tedy do buněčné stěny. Předpokládají se tři možnosti, které 
 
Obr.5: Transgenní linine Petunia hybrida (line 4, vpravo) se sníženou expresí genu CCoAOMT 
vykazuje zvýšený obsah antokyanů v květu oproti divokému typu (WT vlevo). 
Převzato z: Shaipulah a kol. 2016 
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jsou stále předmětem výzkumu. Jednou z možností je transport pomocí ABC transportérů 
(ATP-Binding Cassette). Jedná se o aktivní proces, který pro své fungování potřebuje energii 
z ATP (Miao a Liu, 2010). ABC transportérů v rostlinách je mnoho a mají různé funkce, 
přehled o nich lze nalézt v článcích Kang a kol. (2011), Theodoulou (2000) a jiné. V případě 
transportu monolignolů se jedná konkrétně o AtABCG29/PDR1, patřící do PDR (Pleiotropic 
Drug Resistance) ABCG podskupiny ABC transportérů (Alejandro a kol., 2012). AtABCG29 
je lokalizován na plazmalemě a jeho funkce je svázána s transportem p-kumarylu. U 
transgenní rostliny Arabidopsis, mutanta abcg29, je vyřazena exprese genu pro tento 
transportér, a ve výsledném efektu obsahuje tato rostlina ve své buněčné stěně nízkou hladinu 
H jednotek ligninu (Alejandro a kol., 2012). Dalšími možnostmi jsou vezikulární transport a 
pasivní difúze. Těmto dvěma možnostem se nepřikládá takový význam, jako transportu 
pomocí ABC transportérů, vzhledem k tomu, že velká část zkoumání proběhla in-vitro 
(Barros a kol., 2015).  
3.3 Polymerace ligninu 
Po dopravení monolignolů do buněčné stěny nastává proces polymerace ligninu. 
Monolignoly jsou dehydrogenovány (oxidovány) na monolignolové radikály, a to za pomocí 
peroxidáz a lakáz (Hatfield a Vermerris, 2001; Whetten a Sederoff, 1995). V genomu 
Arabidopsis bylo nalezeno 73 genů pro peroxidázy (Valério a kol., 2004) a 17 genů pro 
lakázy (Turlapati a kol., 2011). Ke správnému fungování peroxidázy je zapotřebí peroxid 
vodíku H2O2 (Davin a Lewis, 2000). Jako hlavní zdroj peroxidu vodíku slouží NADPH 
oxidázy, které dokáží produkovat superoxidový radikál, ten je následně měněn na peroxid 
vodíku (Boerjan a kol., 2003; Ogawa a kol., 1997). Dalším katalyzátorem pro vznik radikálů 
je oxidativní enzym lakáza, který na rozdíl od peroxidázy nepotřebuje pro své fungování 
peroxid vodíku, ale kyslík (Ranocha a kol., 1999). Po dehydrogenaci (oxidaci) nastává 
spojování monolignolových radikálů do ligninového polymeru. 
 Monolignolové radikály jsou následně zapojovány do polymeru ligninu etherovými 
vazbami, nebo vazbami uhlík-uhlík (Önnerud a kol., 2002). Jednotky H, G a S se spolu párují 
libovolně. Radikály se připojují na nově vznikající polymer dvěma typy vazeb. Prvním typem 
je vazba C-C, tedy vazba uhlík – uhlík, příklady takových vazeb jsou 5-5, β-5, β-β a β-1 (β 
uhlíkem se rozumí uhlík v pozici C8) (Boerjan a kol., 2003). Druhým typem je éterová vazba 
C-O-C, v takovém případě se nový radikál připojuje svým β uhlíkem na vznikající polymer, 
příklady těchto vazeb jsou 5-O-4, nebo 8-O-4, jinak také β-O-4, která je vazbou nejvíce se 
vyskytující (Boerjan a kol., 2003). Dříve se uvažovalo o modelu náhodné vazby, ve kterém se 
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předpokládalo, že se jednotlivé monolignolové radikály spojují zcela náhodně a vytvářejí tak 
ligninový polymer. Dnes převažuje názor, že k náhodnému párování nedochází a přijímá se 
proteinově řízený model, kde se monolignolové radikály spojují řízeně za pomocí proteinů 
(Boerjan a kol., 2003). Jako tyto “řídící“ proteiny se uvažují proteiny DIR (dirigent proteins) 
(Davin a Lewis, 2000). Počet DIR proteinů se druhově liší, například u Arabidopsis bylo 
experimentálně zjištěno 26 DIR a DIR-like proteinů (Paniagua a kol., 2017), u hrušně (Pyrus 
bretschneideri) bylo zjištěno 89 genů pro DIR proteiny (Cheng a kol., 2018). DIR proteiny se 
uplatňují také při vzniku lignanů (Davin a Lewis, 2000). Lignany jsou skupina sekundárních 
rostlinných metabolitů, opticky aktivních dehydrodimerů monolignolů (Ayres a Loike, 1990; 
Saleem a kol., 2005), a právě u této skupiny byly DIR proteiny poprvé popsány (Davin a 
Lewis, 2000). 
3.4 Regulace lignifikace 
 Proces lignifikace a jeho rozsah je řízen řadou faktorů, které jsou teprve objevovány. 
Mezi fytohormony, které stimulují lignifikaci jsou řazeny např. jasmonáty nebo ethylen 
(Huang a kol., 2013; Kärkönen a Koutaniemi, 2010). Dalším fytohormonem je brassinolid, 
který dle práce Shen a kol. (2013) indukuje lignifikaci u buněčných kultur prosa. Pozitivní 
regulátory lignifikace jsou např. transkripční faktory AtMYB61 (Newman a kol., 2004), 
AtMYB32 (Preston a kol., 2004). Dalším regulátorem je MYB103. Jak vyplývá z výsledků 
práce Öhman a kol. (2013), mutanti Arabidopsis myb103 vykazují sníženou hladinu genu 
F5H. Tím pádem u nich dochází k výrazné redukci S jednotek. Redukci S jednotek tito 
mutanti kompenzují nadprodukcí G jednotek. Negativním regulátorem lignifikace je např. 
transkripční faktor BREVIPEDECELLUS (Mele a kol., 2003).  
 
4. MECHANISMUS LIGNIFIKACE U RŮZNÝCH TYPŮ BUNĚK 
 Lignin je důležitý pro funkci hned několika typů buněk. Nejen složení ligninu (jak již 
bylo zmíněno v předchozích kapitolách), ale také mechanismy lignifikace se mohou u 
jednotlivých typů buněk lišit. V následující kapitole budou popsány a porovnány mechanismy 
lignifikace a její funkce u vodivých pletiv, sklerenchymu a v Casparyho proužcích. 
Lignifikované mohou být i další rostlinné struktury (např. generativní orgány, sekreční buňky 




4.1 Vodivá pletiva 
Jak již bylo zmíněno v úvodu, vodivá pletiva zajišťují transport anorganických a 
organických látek po rostlinném těle (Fahn, 1990). Dalšími funkcemi jsou mechanická opora 
rostliny a transport signálních molekul (Fukuda, 1997). Z hlediska ligninu se tato kapitolu 
zaměřuje na xylém, tedy na dřevní část vodivých pletiv. Xylém je tvořen cévními elementy, 
sklerenchymem a parenchymem.  
Cévní elementy jsou tvořeny dvěma typy buněk, jak shrnuje např. Fahn (1990). 
Prvním typem jsou cévice neboli tracheidy, které jsou vývojově původnější a jsou tvořeny 
dlouhými, protáhlými buňkami. Tracheidy nalezneme především u rostlin nahosemenných a 
výtrusných, v některých případech se nacházejí společně s cévami u rostlin krytosemenných.  
Druhým typem jsou vývojově odvozenější cévy neboli tracheje. Cévy jsou tvořeny do trubice 
pospojovanými články cév, propojenými perforovanými koncovými stěnami. Při diferenciaci 
buněk dochází u obou typů k následnému sekundárnímu tloustnutí, tedy depozice sekundární 
buněčné stěny, která může následně lignifikovat (Fahn, 1990). Sekundární tloustnutí cévních 
elementů je nerovnoměrné z důvodů nároků kladených na cévní elementy. Cévní elementy 
zajišťují apoplastický vzestupný transport, tedy transport od kořenů do nadzemních částí 
rostliny. Stěny musí být dostatečně pevné, aby odolaly síle transpiračního sání, ale zároveň 
tenké pro potřebu transportu vody a minerálních látek v radiálním směru (Hacke a Sperry, 
2001). Nerovnoměrné tloustnutí, tedy proces vytváření sekundární buněčné stěny pouze 
v určitých částech buňky, zajišťuje kombinaci jmenovaných vlastností (Cronshaw a Bouck, 
1965). Části stěn bez uložené sekundární stěny se nazývají ztenčeniny, a mohou mít různou 
podobu. 
Hosokawa a kol. (2001) pojednává o tom, že lignifikace buněčných stěn cévních 
elementů probíhá až po programované buněčné smrti těchto buněk. Tato hypotéza 
předpokládá úlohu tzv. “dobrých sousedů“, tedy metabolicky aktivních parenchymatických 
buněk obklopujících buňky cévních elementů, u kterých zprostředkovávají lignifikaci. Tuto 
hypotézu potvrzují i další práce, například Pesquet a kol. (2013). Parenchymatické buňky 
dokáží exprimovat geny CAD a CCR (Baghdady a kol., 2006), tedy geny nezbytné pro 
lignifikaci (viz. kapitola 3). Práce Smith a kol. (2013) však přináší důkazy, že buňky cévních 
elementů mohou lignifikovat ještě před programovanou buněčnou smrtí. V první fázi probíhá 
autonomní lignifikace, tedy samotné živé buňky cévních elementů syntetizují monolignoly, 
které následně ukládají do svých buněčných stěn. Po iniciaci buněčné smrti těchto buněk 
nastává proces neautonomní lignifikace, kdy parenchymatické buňky obklopující cévní 
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elementy, tedy “dobří sousedé“ syntetizují monolignolové jednotky, které jsou následně 
dopravovány do stěn buněk cévních elementů. Souběžně lignifikují i sklerenchymatická 
vlákna, u kterých probíhá autonomní i neautonomní lignifikace opět díky parenchymatickým 
“dobrým sousedům“. V posledním stádiu nastává autonomní lignifikace samotných 
parenchymatických buněk obklopujících cévní elementy a parenchymatických buněk 
okolních, jak shrnuje Voxeur a kol. (2015) (obrázek č. 6). Lignifikované stěny cévních 
elementů obsahují hlavně G jednotky ligninu, sklerenchymatická vlákna jsou bohatá na 
S jednotky (Boerjan a kol., 2003; Peter a Neale, 2004). Vhodným materiálem pro výzkum 
xylémových buněk je ostálka sličná (Zinnia elegans), jejíž izolované mezofylové buňky lze 
aktivovat vhodnými hormony k diferenciaci na cévní elementy (Fukuda a Komamine, 1980). 
Na Zinnia v práci Pesquet a kol. (2013) byl podán důkaz o možnosti lignifikace po 
programované buněčné smrti. Zinnia a její buněčné kultury jsou vhodné nejen pro studium 
lignifikace, nebo diferenciace buněk, ale také pro studium mikrotubulů (Roberts a kol., 2004).    
Lignifikace v xylému Arabidopsis je úzce spjata s tvorbou sekundární buněčné stěny. 
Celý proces je řízen následujícími transkripčními faktory. Transkripčními faktory, které 
stimulují ukládání sekundární stěny v různých typech buněk jsou: SND1/NST3 (Secondary 
Wall-Associated Nac Domain Protein1/ Nac Secondary Wall Thickening Promoting Factor3), 
NST1 a VND6, 7 (Vascular Related Nac Domain Tf6, 7) (Růžička a kol., 2015; Zhong a kol., 
2008), z nichž jsou ve vývoji xylémových elementů zapojeny především poslední jmenované 
VND6 a VND7 (Kubo a kol., 2005). Pro lignifikaci cévních elementů, ale i 
sklerenchymatických vláken xylému jsou dále klíčové transkripční faktory MYB46 a 83, 
které ovlivňují MYB58, 63, 85 a 103 (McCarthy a kol., 2009; Zhong a kol., 2007).  
Při lignifikaci hrají klíčovou roli lakázy LAC4, LAC11 a LAC17, které oxidují 
monolignoly (Turlapati a kol., 2011; Zhao a kol., 2013). Z výsledků práce Zhao a kol. (2013), 
zaměřené na mutanty Arabidopsis vyplývá, že u mutanta lac11 se míra lignifikace nemění, 
zatímco u dvojitých mutantů lac11 lac4 a lac11 lac17 se vyskytuje mírně snížená. Trojitý 
mutant lac11 lac4 lac17 vykazuje rozsáhlé deformace, a to hlavně kvůli neschopnosti 
lignifikace cévních elementů a toxicitě nezpracovaných monolignolových radikálů. 
Lignifikace u tohoto mutanta však není pozastavena v Casparyho proužcích, kde klíčovou roli 
v oxidaci monolignolů sehrávají peroxidázy (Zhao a kol., 2013). Po oxidaci monolignolů 
následuje spojování radikálů do konečné podoby ligninového polymeru. 
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Mnoho prací dokazuje, že omezení nebo zastavení lignifikace tracheálních elementů 
způsobuje u rostlin rozsáhlé změny, a může vést k silné inhibici růstu. Mezi tyto práce patří 




















Obr.6: V prvních fázích lignifikuje pouze céva (V) 
autonomní lignifikací, xylémový parenchym (XP) a 
okolní parenchym (IP) nelignifikují. V další fázi 
xylémový parenchym zprostředkovává neautonomní 
lignifikaci cévě s již započatou buněčnou smrtí a 
sklerenchymatickým vláknům (XF), u kterých však 
probíhá také autonomní lignifikace. V následující fázi je 
céva zcela lignifikovaná, probíhá pouze autonomní 
lignifikace xylémového parenchymu, 
sklerenchymatických vláken a okolního parenchymu. 
V poslední fázi jsou všechny buňky lignifikované. 




Sklerenchymatické buňky slouží jako mechanická opora v pletivech základních, 
vodivých a krycích. Sklerenchym se nejčastěji vyskytuje ve formě sklerenchymatických 
vláken nebo sklereid. Sklerenchymatická vlákna tvoří protáhlé, na obou koncích zašpičatělé 
buňky. Sklereidy mohou být v různých formách, například jako idioblasty, shluky nebo vrstvy 
buněk, ale existuje mnoho přechodných forem (Fahn, 1990). Sklerenchym má význam 
v různých rostlinných orgánech – vodivých pletivech (Bailey, 1953), v kořenové hypodermis 
(Enstone a kol., 2003), v plodech (např. Pyrus communis) (Staritsky, 1969), v semenech 
(např. Phaseolus vulgaris), listech (např. Fibrurea) (Wilkinson, 1986) a dalších. Sekundární 
buněčné stěny sklerenchymu jsou velmi často lignifikované, ale nemusí tomu tak být vždy. 
Sekundární buněčná stěna se ukládá (na rozdíl od cévních elementů) na většině vnitřního 
povrchu primární buněčné stěny, avšak i zde se vyskytují jednoduché ztenčeniny (Fahn, 
1990).  
U buněk sklerenchymu probíhá především autonomní lignifikace. Sklerenchymatická 
vlákna, která lignifikují v xylému, využívají částečně i neautonomní lignifikace, a to díky 
okolním parenchymatickým “dobrým sousedům“. Buňky lignifikují ve fázi živého 
protoplastu, programovaná buněčná smrt nastává až po úplné lignifikaci nebo může protoplast 
zůstat živý (Vallet a kol., 1996). Sklerenchymatický lignin se skládá hlavně z S jednotek 
(Peter a Neale, 2004). V některých případech, např. právě v xylému, pokud se 
sklerenchymatické buňky nacházejí poblíž parenchymatických “dobrých sousedů“, obsahují i 
podíl G jednotek, což je chápáno jako důkaz pro hypotézu jejich částečně neautonomní 
lignifikace (Voxeur a kol., 2015).  
4.3 Casparyho proužky 
CP jsou ligninem, případně i suberinem impregnované oblasti buněčné stěny (Naseer a 
kol., 2012; Zeier a Schreiber, 1997), které se vyskytují v radiálních a transversálních stěnách 
buněk endodermis (obrázek č. 7), kde za normálních podmínek zabírají 1/3–1/2 délky těchto 
stěn (Enstone a kol., 2003). Endodermis je tvořena živými buňkami jednotného tvaru, které 
k sobě natěsno přiléhají tak, že mezi sebou nemají mezibuněčný prostor. Endodermis s CP se 
vyskytuje u všech cévnatých rostlin (Clarkson a Robards, 1975), výjimku tvoří skupina 
plavuní (Lycopodiophyta) (Damus a kol., 1997). Profesor Robert Caspary již v roce 1865 
popsal endodermis s CP, a nazval ji “Schutzscheide“ (Caspary, 1865), v českém překladu 
“ochranný obal“. CP se mohou nacházet i v exodermis. Exodermis s CP nemají všechny 
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rostliny, některé rostliny ji nevytvářejí vůbec (Perumalla a kol., 1990; Peterson a Perumalla, 
1990), jiné pouze v reakci na nepříznivé podmínky (Reinhardt a Rost, 1995). Relativně hojně 
se exodermis s CP vyskytuje u rostlin krytosemenných (Perumalla a kol., 1990; Peterson a 
Perumalla, 1990). 
CP tvoří apoplastickou bariéru. Z práce De Lavison (1910) vyplývá, že CP v 
endodermis jsou efektivní bariérou pro apoplastický tok z primární kůry do středního válce 
(De Lavison, 1910). Toto tvrzení je všeobecně přijímáno a potvrzeno pozdějšími výzkumy. 
Díky CP musí všechny látky přejít z apoplastického toku do toku symplastického, tj. musí 
projít protoplastem buňky. Dochází tedy k selekci látek procházejících do středního válce a 
následně do nadzemní části rostliny (Perumalla a Peterson, 1986; Naseer a kol., 2012). Tímto 
způsobem se může rostlina bránit proti nežádoucím látkám, například těžkým kovům, dále 
také toxickým látkám nebo mikroorganismům. Mimo zabránění volnému průchodu iontů 
endodermální buňky s CP zabraňují zpětnému toku iontů ze středního válce do primární kůry. 
Tento jev je důležitý v momentě, kdy rostlina netranspiruje a mohlo by docházet 
k odplavování iontů zpět do půdy (mimo rostlinu) (Enstone a kol., 2003). Pokud rostlina tvoří 
exodermis s CP, slouží také jako apoplastická bariéra. Hlavní funkcí je zabraňování volnému 
průchodů iontů (stejně jako endodermis). 
Dalšími modifikacemi buněčné stěny endodermálních či exodermálních buněk, které 
posilují funkci apoplastické bariéry, jsou suberinové lamely a sekundární buněčné stěny do 
podoby U-ztlustlin (obrázek č.7), jejichž tvorba závisí na druhu rostliny. Hlavní složkou 
suberinové lamely je hydrofobní látka suberin (Zeier a kol., 1999). Sekundární buněčné stěny 
mají větší podíl celulózy a menší podíl pektinů oproti primární stěně, a často u nich dochází 
k následnému ukládání ligninu.  
 
 
Obr.7: Ilustrace tří modifikací buněčné 
stěny v endodermis vedoucí ke zcela 
diferenciované apoplastické bariéře. 
1. Uložení CP (state I) 
2. Uložení suberinové lamely (state II) 
3. Depozice sekundárních stěny do 
podoby U-ztlustlinv (state III) 




Sekundární stěny mají význam hlavně u rostlin jednoděložných, zatímco u 
dvouděložných se téměř nevytváří. Suberin se v těchto stěnách nevyskytuje (Zeier a 
Schreiber, 1998). 
Vznik CP je příkladem velmi specifické lignifikace, a to pouze částí buněčných stěn 
endodermis či exodermis. V této kapitole je představen mechanismus lignifikace u 
endodermis, konkrétně u rostliny Arabidopsis thaliana. Mechanismus lignifikace v exodermis 
není zcela pochopen a je třeba dalších výzkumů. 
Jedním z důležitých faktorů při tvorbě CP je transkripční faktor MYB36 (Kamiya a 
kol., 2015; Liberman a kol., 2015). Tento faktor je exprimován v elongační a diferenciační 
zóně buněk endodermis a bez něj by nemohlo dojít ke správnému uložení ligninu. MYB36 
stimuluje expresi genů pro membránové proteiny z rodiny CASPs (Casparian Strip Membrane 
Domain Proteins), dále také geny pro PER64 (Peroxidáza 64) (Lee a kol., 2013) a ESB1 
(Enhanced suberin 1) (Geldner 2013).  
U Arabidopsis patří do rodiny CASP proteiny CASP1-5, které mají 4 trans 
membránové domény (Roppolo a kol., 2011). Experimentálně byla dokázána lokalizace 
CASP1 na místě CP, a to díky translační fúzi – označení zeleným fluorescenčním proteinem 
GFP  (Alassimone a kol., 2012). Na počátku je CASP1 lokalizovaný difúzně, tj. v celé 
plasmatické membráně, později se začne formovat do ostrůvků v linii = do “korálků na 
šňůrce“, a později do formy pásku v té části plazmatické membrány, nad kterou dochází 
k depozici ligninu do buněčné stěny a vzniky CP (Hosmani a kol., 2013). Na správné místo 
jsou dopraveny sekreční drahou pomocí komplexu exocyst. Význam tohoto komplexu, 
konkrétně jeho podjednotky EXO70A1, dokládá výrazná delokalizace CASPs, kterou 
můžeme pozorovat u mutanta exo70a1/lotr2 (lordofthering2) (Kalmbach a kol., 2017). 
Delokalizaci vykazuje i mutant lotr1 (lordofthering1), zde však zatím není jasný 
mechanismus, gen LOTR1 je navíc exprimován v celé rostlině (Li a kol., 2017). CASPs dávají 
vzniknout tzv. lešení pro CP – membránové doméně CSD (Casparian strip membrane 
domain). Zde následně vzniká silná asociace mezi cytoplasmatickou membránou a buněčnou 
stěnou (Roppolo a kol., 2011), kterou můžeme prokázat vystavením rostlinné buňky 
hypertonickému roztoku – dojde tak k plazmolýze a cytoplasmatická membrána se oddělí od 
buněčné stěny, pouze v místech CP k odtržení nedojde (Geldner, 2013). CASP proteiny 
nejsou zodpovědné za syntézu nebo polymerizaci ligninu, ale jsou nezbytné pro tvoření 




Klíčovou reakcí pro polymerizaci ligninu je oxidace monolignolů, při které vznikají 
radikály, které spolu polymerují. K celé reakci je zapotřebí katalýza peroxidázou, která 
vyžaduje peroxid vodíku H2O2. Jako zdroj slouží NADPH oxidázy produkující superoxidový 
radikál, který je následně měněn na peroxid vodíku H2O2. V případě CP je klíčová NADPH 
oxidáza SGN4/RBOHF (Schengen4/Respiratory Burst Oxidase Homolog F) (Lee a kol., 
2013), pokud by byla činnost této oxidázy přerušena, nedošlo by k utvoření CP vůbec. 
Specifickou peroxidázou pro CP je PER64 (Lee a kol. 2013). Experimentálně se zjišťovaly i 
funkce dalších peroxidáz – PER03, PER09, PER39, PER72, které jsou stejně jako PER64 
exprimovány v endodermis, ale dosud nebyla jejich účast na procesu lignifikace prokázána. 
PER64 je velmi úzce spojena s CASP1, a to již ve fázi “korálků na šňůrce“, což bylo 
dokázáno experimentálně pomocí fluorescenčního značení – PER64 pomocí mCherry a 
CASP1 pomocí GFP. Pokud tuto peroxidázu vyřadíme z provozu, dojde k výraznému 
zpomalení tvorby CP. Po přeměně superoxidu na peroxid vodíku H2O2, může začít 
polymerizace ligninu (Lee a kol., 2013). 
Dalším důležitým proteinem je řídící protein ESB1 z rodiny dirigent proteinů DIR 
(Baxter a kol., 2009). Je lokalizován ve stejném místě jako CP a je během tvorby ligninu 
zodpovědný za správné uspořádání monolignolových vazeb. Lokalizace ESB1 je podobná 
lokalizaci CASP1, tedy nejprve se vyskytuje ve formě ostrůvků v linii, a později se mění do 
pásku. Jeho správná lokalizace je závislá na CASP proteinech. Správná lokalizace CASP je 
naopak závislá na ESB1 – jedná se o vzájemnou interakci mezi těmito proteiny (Geldner, 
2013). Pokud je ESB1 vyřazen z funkce, CASP proteiny nejsou lokalizovány správně, 
ukládání ligninu je neuspořádané a CP neúplné. V takovém případě rostlina tento nedostatek 
kompenzuje ukládáním velkého množství suberinu, ale nedocílí tím takové efektivity 
apoplastické bariéry, což se projevuje změnami v efektivitě příjmu některých minerálních 
živin (Baxter a kol., 2009).  
V Arabidopsis je pro správnou lokalizaci CASP proteinů zapotřebí LRR-RLK kináza 
(leucin-rich-repeat receptor-like kinase) SGN3. Gen SGN3 je exprimován v endodermálních 
buňkách (Pfister a kol., 2014). S touto kinázou interagují nedávno popsané peptidové ligandy 
specifické pro endodermis - CIF1 a CIF2 (Casparian integrity factor 1 a Casparian integrity 
factor 2) syntetizované ve středním válci (Nakayama a kol., 2017). Při cestě za SGN3 jsou 
sulfatovány pomocí enzymu TPST/SGN2 (Tyrosyl Protein Sulfotranferaze/Schengen2). Po 
interakci s CIF1, 2 přenáší aktivovaná SGN3 signál na kinázu SGN1 (Schengen1). Tato 
kaskáda CIF-SGN3-SGN1 vede k ukládání ligninu a vytvoření CP (obrázek č. 8) (Doblas a 
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kol., 2017). Při vyřazení CIF u mutanta cif2, nebo u dvojitého mutanta cif1 cif2 dochází 
k narušení formy CP, při následném dodání CIF hormonů dochází k regeneraci CP 
(Nakayama a kol., 2017). Z toho vyplývá, že CIF1, 2 jsou nezbytné nejen pro tvorbu CP, ale 
také k jejich následnému fungování (Doblas a kol., 2017). 
Co se týče detailnějšího popisu samotné lignifikace, bude potřeba více výzkumů. 
V současné době se experimenty zaměřují na přenašeče (transportéry) monolignolů 
potřebných pro proces lignifikace. Dosud je nám znám jen jediný přenašeč – AtABCG29 
spjat s p-kumaryl alkoholem, který však není specifický pro endodermis (Alejandro a kol., 
2012).  
 
5. INDUKOVANÁ LIGNIFIKACE 
Lignin je důležitou součástí souboru odpovědí rostliny na nepříznivé podmínky okolního 
prostředí. Jak dokazuje mnoho prací a shrnuje např. (Barros a kol., 2015), zvýšená exprese 
 
Obr.8: Schéma kaskády CIF-SGN3-SGN1 u Arabidopsis. Mobilní peptidy CIF1 a CIF2 (zelené 
trojúhelníky) se pohybují ze stélé apoplastem do primární kůry až k receptorové kináze SGN3 
(červené obdélníky) lokalizované na membráně endodermálních buněk, která dále interaguje s 
kinázou SGN1 (žluté obdélníky), což je nezbytné pro lignifikaci CP. Následně dochází k utváření 
formací CASP proteinů (černé tečky) v oblasti membránové domény CP a vytvoření CP (šedé pruhy). 
Převzato z: Doblas a kol. (2017)  
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genů pro lignifikaci může být vyvolána různými stresovými faktory, jakými jsou například 
poranění rostlinného orgánu, napadení rostliny patogeny, vodní stres, nadměrné UV záření, 
nízká teplota, a další. Odpovědí na stresové podmínky však není pouze lignin. Důležitou roli 
hrají také flavonoidy a fytoalexiny (Deverall, 1989) vznikající (stejně jako lignin) 
fenylpropanoidní drahou. Je známo, že lignin ukládající se během indukované lignifikace do 
primárních stěn, do kterých se za normálních podmínek neukládá, se od ligninu ukládaného 
přirozeně do stěn sekundárních liší strukturou (Lange a kol., 1995). Molekulární mechanismy 
indukované lignifikace však nejsou dosud plně vyjasněny, i když novější práce, jak shrnuje 
Cesarino (2019), se o to pokoušejí. Lignin je ukládán v různém množství a složení v závislosti 
na rostlinném druhu, a také na míře a druhu stresového faktoru, případě i kombinací více 
faktorů. Vzhledem k možnosti simulace stresových faktorů lze indukovanou lignifikaci dobře 
pozorovat v laboratorních podmínkách. 
Jednou z možností simulace je mechanické poranění rostliny. Jako příklad takového 
experimentu lze uvést práci Rittinger a kol. (1987), která dokládá fakt, že rostlina ukládá 
lignin během poranění v různém rozsahu v závislosti na rostlinném druhu a poraněném 
orgánů. Delessert a kol. (2004) se ve své práci zabývají ukládáním ligninu v případě poranění 
Arabidopsis. Stresovým faktorem mohou být infekce různými patogeny, například 
houbovými. Za normálních podmínek se pšenice setá (Triticum aestiva) dokáže díky 
indukované lignifikaci dobře vypořádat s napadením rzí travní (Puccinia graminis). V 
experimentu Moerschbacher a kol. (1990) byla u pšenice infikované rzí záměrně utišena 
exprese PAL genu nezbytného pro syntézu ligninu. Infekce je v takovém případě o mnoho 
rozsáhlejší, což opět dokazuje významnost indukované lignifikace. Dalším stresovým 
faktorem může být nedostatek vody, tedy vodní stres. Výsledky práce Yoshimura a kol. 
(2008), která se zabývá následky vodního stresu na melounu (Citrullus lanatus), ukazují na 
zvýšení obsahu ligninu u stresované rostliny. Z výsledků dále vyplývá překvapivá skutečnost, 
že nárůst obsahu ligninu je nejvyšší až v posledních stádiích stresované rostliny. Příčina 
tohoto jevu je dosud neznámá. Indukovaná lignifikace však nemusí být nutně jen odpověď na 
akutní stresové faktory. Cipollini (1997) během svého experimentu exponoval rostliny fazolu 
uměle generovanému proudu vzduchu v určitých periodách. Z výsledného měření vyplývá, že 
rostliny ukládaly více ligninu, což jasně ukazuje na indukci ligninu i v případě potřeby 






 Lignin je velmi rozmanitý polymer tvořící neodmyslitelnou součást všech cévnatých 
rostlin, zejména pro své jedinečné vlastnosti. Je tedy esenciální pro růst a vývoj rostlin. 
Nedávno vyšel najevo překvapivý fakt o přítomnosti ligninu také u rostlin bezcévných. 
Struktura ligninu u cévnatých rostlin je známa již delší dobu, avšak podrobnější mechanismy 
lignifikace, tedy syntézy monolignolů, jejich transportu k místu lignifikace a samotné 
polymerace ligninu zatím nejsou zcela objasněny. V posledních letech, hlavně díky rozkvětu 
molekulární biologie jsou postupně objevovány další geny a enzymy účastnící se lignifikace, 
díky čemuž začínají být mechanismy lignifikace jasnější. Jako modelové organismy jsou 
nejvíce využívány huseníček (Arabidopsis) a ostálka (Zinnie). Lignifikace jako odpověď na 
nepříznivé podmínky je také intenzivně zkoumána, ale přestože existuje velké množství prací, 
které tento fenomén popisují, podrobnější mechanismy nejsou zcela známy. Dle četnosti 
recentnějších výzkumů soudím, že brzy dojde k lepšímu objasnění tohoto jevu. V poslední 
době se výzkumu ligninu a procesu lignifikace věnují také studie související se zpracováním 
dřeva v dřevařském průmyslu. Výzkumy v dřevařském průmyslu pohlížejí na lignin jako 
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